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摘要: 植物细胞在合适的培养条件下具有发育成完整新个体的潜力, 这种潜力被称为植物细胞全能性。体细

胞胚胎发生是植物细胞全能性的一个充分体现, 其本质是体细胞的发育命运发生重塑, 重新获取细胞全能性, 
从而再分化为完整个体的过程。对于这一复杂过程的调控机制, 目前的认识仍十分有限。本文系统总结了体

细胞胚胎发生的多种调控途径, 包括激素的诱导、胁迫的作用、胚胎发育相关转录因子及表观遗传调控等对

体细胞胚胎发生的作用。
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在开花植物的有性生殖过程中, 合子由卵细

胞经过受精后形成。合子经过多次细胞分裂, 继
而发育成成熟胚胎并包裹于种皮之内, 种子萌发

后再发育成包含不同组织器官的完整植株。植物

是具有可塑性的有机体, 不仅能够在植株上持续

分化形成新的组织或器官, 在伤害胁迫或离体培

养时, 也能够诱导外植体再生新的不同类型的组

织或器官, 体现出植物细胞的多能性。植物细胞

也具有获得全能性的潜力, 即植物的每个细胞都

有发育成完整个体所需的全部遗传信息, 因而在

合适的培养条件下能够发育成完整的新个体。合

子最终发育成完整植株也是细胞全能性(cell toti-
potency)的表现。以Schwann和Schleiden创立的细

胞学说为基础, 一个多世纪前, 德国著名植物生理

学家Haberlandt (1902)提出了“细胞全能性”的概

念。在其后的50年间, 这一理论一直未能通过实

验证明。直到半个多世纪前, Steward等(1958)对胡

萝卜(Daucus carota)根的韧皮部细胞进行离体培

养, 发现这些细胞失去了已分化细胞的结构特征并

发生了多次细胞分裂, 继而形成了体细胞胚(somatic 
embryo), 并最终发育成具有根、茎、叶等器官的

完整植株。这是科研工作者第一次利用实验手段

证实植物体细胞能够获得细胞全能性。而体细胞

胚胎发生(somatic embryogenesis)长期以来作为研

究合子胚胎发生与发育的一个模式系统, 也被认

为是细胞全能性表现的范例。

本文就体细胞胚的来源和细胞学特征进行了

探讨, 并系统总结了目前已知的影响体细胞胚胎

发生的多种调控途径, 包括激素的诱导、胁迫反

应的作用、胚胎发育相关转录因子及表观遗传调

控等, 为深入理解体细胞胚胎发生的分子机制及

细胞全能性的研究提供参考信息。

1  体细胞胚胎发生的特性

被子植物从双受精形成合子开始, 到胚胎发

育成熟成为种子, 这个发育过程先后经历了合子

激活、细胞的分裂与分化、极性的建立、模式的

建成及器官的形成等, 且胚胎发育受到精确的遗

传调控。受精前的卵细胞在代谢上相对静止, 只
有在与精细胞融合之后, 才能被激活从而启动胚

胎发育的过程(蒋丽等2007)。体细胞胚的起始却

与之不同, 它是由体细胞或营养细胞改变分化命

运发育而来的胚胎。体细胞胚胎发生是植物体细

胞在未经性细胞融合的情况下, 模拟有性的合子

胚胎发生发育形成一个新个体的形态发生过程。

以胡萝卜下胚轴为外植体进行细胞悬浮培养诱导

体细胞胚的过程中观察到, 诱导早期的体细胞分

裂模式与合子胚胎发生是不一样的, 并不按照合

子早期规则的分裂进行, 而是按照其独特的分裂

模式形成多细胞团(Backs-Hüsemann和Reinert 
1970)。细胞学的研究证明这些细胞团结构紧密、
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细胞质浓厚、含有淀粉并保持活跃的分裂状态, 
被称为胚性细胞团。体细胞胚可能由这种胚性细

胞团表面的个别细胞起源, 或是由胚性细胞团的

大部分甚至全部细胞发育而来。但后期形成的体

细胞胚会经历与合子胚相似的发育过程, 不仅在

外型上而且在结构上都与合子胚很相似。成熟的

体细胞胚是具有两个顶端分生组织的完整结构, 
即经过多次的细胞分裂、分化, 进而建立起轴向极

性, 形成能够发育成芽的茎尖分生组织和能够发

育成根的根尖分生组织, 而这也是体细胞胚区分

于芽或根这样的单极离体再生结构的主要特征。

体细胞胚不需要经过受精的过程, 可以由体

细胞直接转变发育而来, 但这个过程需要特定的

培养条件, 如以激素环境、分子调控等因素作为

起始信号。除胡萝卜体细胞胚的诱导外, 此后的

诸多研究证明, 以已经分化的体细胞(如来源于

茎、叶或茎尖的细胞)作为外植体, 在合适的条件

下都可以获得与合子胚形态相似的体细胞胚(Ka-
mada等1989; Nishiwaki等2000; Kadokura等2018)。
Ikeda-Iwai等(2003)以拟南芥(Arabidopsis thaliana)
幼苗中的茎尖分生组织为外植体成功诱导出体细

胞胚。而一些植物的小孢子可以先重置其分化命

运, 再经体细胞胚胎发生途径形成单倍体植株, 这
一过程被称为小孢子胚胎发生。在这一过程中, 
当小孢子受到饥饿或高温等外界环境胁迫时, 配
子体的发育就会停滞, 细胞发生重编程从而开启

胚胎发育模式, 我们把这一过程称为细胞全能性

的获得; 此时再将小孢子转移到正常的培养环境

中, 它便会持续分裂, 最终形成体细胞胚(Touraev
和Heberle-Bors 1999)。但这一过程中调控小孢子

细胞重编程获得全能性的分子机制还不清楚。在

柑橘(Citrus reticulata)中, 利用原生质体融合技术

诱导体细胞胚胎发生是获得体细胞杂种的主要手

段。30多年前, 日本学者Ohgawara等(1985)通过原

生质体融合技术首次获得甜橙(C. sinensis)与枳属

(Poncirus)间体细胞杂种, 为柑橘原生质体融合研

究奠定了基础。迄今为止, 我国以及美国、日本、

法国、西班牙、意大利等国均开展了类似研究, 获
得了200余例柑橘体细胞杂种(Grosser等2005)。

体细胞胚胎发生技术是一种无性繁殖技术, 

能使少量的优质种子得以快速扩繁。目前, 已运

用此项技术大规模繁殖珍稀植物物种, 并使许多

林木和园艺植物的优良基因型达到商业化繁殖水

平。体细胞胚胎发生也是植物转基因的一个有效

再生体系(Park 2014)。由于体细胞胚比受精卵更

容易获得和批量生产, 因此体细胞胚胎发生还是

研究胚胎发育机制的重要研究体系。另外, 体细

胞胚也是制备人工种子的基础(Sharma等2013)。

2  体细胞胚的直接和间接发生方式

体细胞胚的发生方式多种多样, 分为两种主

要的方式, 即直接发生和间接发生。这两种方式

有时同时发生在同一外植体上, 因此很难区分。

间接发生是最常见的发生方式, 一般指植物外植

体细胞先形成胚性愈伤组织, 由一团看似无组织

但有一定致密性的胚性细胞(具有全能性潜力的细

胞)组成, 再由胚性细胞团中的某个或某些特定的

胚性细胞(获得全能性的细胞)分化形成体细胞胚; 
而直接发生绕过了胚性愈伤组织形成阶段, 直接

诱导体细胞分化为全能性细胞, 进而发育形成体

细胞胚(崔凯荣和戴若兰2000)。由于直接发生方

式不形成愈伤组织, 体细胞会表现出更为规则的

细胞分裂。直接发生和间接发生所形成的体细胞

胚在形态学上很相似, 但是间接发生的体细胞胚

的培养周期更长一些, 且发生频率更高(Miguel和
Marum 2011)。在体细胞胚胎发生过程中, 全能性

细胞的起始是最关键的科学问题。关于体细胞胚

的细胞起源问题有两种截然不同的观点。20世纪

70年代的研究表明, 体细胞胚可能发生于植物组

织的内部或周边(Tisserat 1979), 最初的体细胞胚

被认为来源于成团的细胞群, 随后的一些研究也

证实存在体细胞胚的单细胞起源(Taylor和Vasil 
1996; Rojas-Herrera 2002)。目前多数研究者认为, 
体细胞胚的间接发生可能起源于多细胞, 而直接

发生更有可能起源于单细胞。由于植物的种类、

外植体的类别或外植体所处的生理状态不同, 体
细胞胚的起源方式也会不同。从已有的研究结果

来看, 外植体经历直接或间接体细胞胚胎发生的

能力很大程度上取决于外植体的年龄, 即离合子

胚阶段越远, 外植体的体细胞获得全能性所需的
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重编程就越复杂, 越需要先形成胚性愈伤组织获得

胚性细胞环境, 继而引发出多细胞起源的体细胞胚

(Horstman等2017)。目前, 由于缺乏全能性细胞适

合的分子标记而难以获得充足的实验证据来直观

地证明体细胞胚是单细胞起源还是多细胞起源, 这
仍然是科学家们未来需要解决的关键科学问题。

3  体细胞命运重塑的细胞学特征

在体细胞胚胎发生过程中, 外植体的体细胞

改变分化命运, 获得全能性而进入体细胞胚胎发

生这一新途径(Fehér等2003)。由已处于分化状态

的植物体细胞转变为全能性细胞并最终形成胚胎

的机制成为发育生物学领域最重要的科学问题之

一。有文献报道, 体细胞发育命运的这种巨大变

化需要细胞首先获得分裂能力(Nagata 2010)。在

细胞分裂过程中, 细胞必须改变现有的发育信息

以便对新的信号作出反应(Fehér等2003)。通过对

不同物种外植体的研究, 发现细胞分裂的方向可

以作为体细胞命运发生变化的标志。在拟南芥体

细胞胚直接发生的过程中, 参与体细胞胚形成的

表皮原细胞会进行平周分裂(Kulinska-Lukaszek等
2012)。这种细胞分裂的方向在表皮原细胞中是不

常见的, 因为在正常情况下表皮原细胞进行的是

垂周分裂(Considine和Knox 1981), 使所有子细胞

都分布在组织的表层; 而平周分裂意味着表皮原

细胞的两个子细胞有了不同的生理环境, 其中表

层的子细胞仍然发育成表皮细胞与外部环境相联

系, 而内层的另一个子细胞可能改变了表皮细胞

的发育方向。

体细胞胚通常来源于外植体的分生组织区域, 
这种特性不仅在直接的体细胞胚胎发生中很典型, 
在间接体细胞胚胎发生中也很突出。植物分生组

织细胞在组织学、形态学和超微结构上与能够诱

导体细胞胚胎发生的胚性细胞有相似之处。分生

组织细胞一般胞质致密, 含有大量的核糖体和线

粒体, 有较多的小液泡和一定量的淀粉粒, 核体积

大并位于细胞中央, 有一个或两个核仁(Verdeil等
2001)。而能够诱导体细胞胚胎发生的胚性细胞的

特点是: 细胞体积小, 多呈球形, 细胞质稠密, 细胞

核位于细胞中心, 有一个较大的核仁以及小的淀

粉粒和液泡(Namasivayam等2006)。从以上分生组

织细胞和胚性细胞的特征来看, 这两类细胞差异

并不明显, 因此胚性细胞很容易诱导自与其细胞

结构特征相似的分生组织类型细胞。但并不是所

有的分生组织细胞都能分化成胚性细胞, 也不是

所有的胚性细胞都能获得全能性并成功发育成体

细胞胚, 这可能与细胞的生理状态和响应诱导条

件的程度有关。由于缺乏合适的分子标记, 很难

去识别胚性细胞中已经获得全能性的细胞, 因此

全能性细胞的特征我们还并不清楚。

体细胞的命运和分化方向的改变依赖于原有

基因表达程序的消除和新基因表达程序的启动。

有研究表明, 基因表达及体细胞发育程序的改变

依赖于细胞与周围环境的物理隔离。植物细胞具

有独特的细胞壁系统, 是细胞发生信号交流和转

导的地方(Fry等1993)。多项研究表明, 获得全能

性并具有胚胎发生能力的胚性细胞一般具有较厚

的细胞壁(Mikuła等2004), 使其能够与周围不具备

胚胎发生能力的细胞分离, 可能是这些胚性细胞

形成体细胞胚的必要条件。胼胝质是存在于不同植

物细胞中的1,3-β-葡聚糖(Gibeaut和Carpita 1994), 
当其在细胞壁沉积时, 能中断通过胞间连丝的细

胞间信号通讯。细胞超微结构和组织学研究表明, 
在菊苣属(Cichorium)植物的体细胞胚胎发生过程

中, 细胞的第一个明显变化就是胼胝质在细胞壁

中的过量沉积(Verdus等1993)。对刺五加(Eleuth-
erococcus senticosus)的外植体进行体细胞胚的诱

导后, 与未诱导的外植体相比, 细胞壁沉积的胼胝

质数量明显增加(You等2006)。这些结果表明, 细
胞间通讯的中断可能会刺激体细胞发生发育命运

的重塑, 重编程为全能性细胞并形成体细胞胚。

在LEAFY COTYLEDON 2 (LEC2)等调控胚胎发

生的转录因子过表达的拟南芥株系中, 营养组织

的体细胞将其发育命运转变为胚性状态, 并诱导

体细胞胚的形成(Feeney等2013)。其胚性细胞的

一大特征是细胞质中充满油体, 而较小的裂解液

泡积聚蛋白质, 表明LEC2诱导这些细胞中种子贮

藏蛋白积累和油体的积聚; 这些细胞特征通常发

生在合子胚胎发生的成熟阶段(Stone等2008)。了

解体细胞胚胎发生早期阶段细胞分化方向发生改



唐丽苹等: 体细胞胚胎发生: 植物体细胞命运的重塑 1667

变的细胞学特征有助于理解这一过程中细胞命运

重塑的机制。

4  体细胞胚胎发生的调控途径

体细胞胚胎发生是植物细胞的重编程, 包括

细胞代谢和基因表达的变化、表观遗传的调控和

细胞发育命运的改变等生物学过程。最常见的诱

导方式是在植物生长调节剂或胁迫因素的处理下, 
将植物外植体置于培养基上进行体外诱导培养。

由于不同的植物细胞所处的环境条件和应激反应

的差异, 细胞的发育命运很难人为控制, 会导致各

种可能的结果, 包括细胞分化方向改变、细胞凋

亡、细胞增殖、分生组织干细胞的形成或胚胎发

生, 这在很大程度上取决于外植体的类型和所用

的诱导条件。

4.1  激素和胁迫处理诱导体细胞胚胎发生

在诱导体细胞胚胎发生的多种外源刺激条件

中, 植物激素一直发挥着主导作用, 添加激素等植

物生长调节剂能够诱导细胞分裂和细胞分化方向

的改变。通过对外植体的类型、培养的条件及激

素的浓度等因素进行调整优化, 许多种类的植物

最终都能够成功诱导体细胞胚的产生(Awasthi等
2017; Márquez-López等2018)。多数物种体细胞胚

的诱导过程都依赖生长素的调节作用, 有时也与

细胞分裂素协同使用进行诱导(Gaj 2004)。诱导

体细胞胚应用最广泛的激素是一种人工合成的植

物生长调节剂2,4-二氯苯氧乙酸(2,4-dichlorophe-
noxyacetic acid, 2,4-D), 它具有很强的类生长素活

性(Gaj 2001)。外源生长素的使用能够显著地改变

组织内源生长素的合成和代谢, 例如, 以拟南芥未

成熟的幼胚作为外植体, 首先用高浓度的2,4-D诱

导胚性愈伤组织的形成, 然后从培养基中去除2,4-D, 
激活编码生长素生物合成酶基因YUCCA2 (YUC2)和
YUC4的表达, 导致胚性愈伤组织中内源吲哚-3-乙
酸(indole-3-acetic acid, IAA)水平升高; 与此同时, 
细胞分裂素的响应信号也出现在胚根特定区域, 
最终建立起体细胞胚的茎尖-根尖轴向系统而形成

完整的体细胞胚(图1; Su等2009, 2015)。在胡萝卜

的体细胞胚诱导培养基中添加2,4-D亦能诱导体细

胞胚的形成, 这也与内源性IAA水平的增加有关

(Michalczuk等1992)。在以延胡索(Corydalis yan-
husuo)块茎为外植体进行体细胞胚诱导的过程中, 
同时施加萘乙酸(1-naphthaleneacetic acid, NAA)与
人工合成细胞分裂素6-苄氨基嘌呤(6-benzylami-
nopurine, 6-BA), 能够诱导胚性愈伤组织的形成, 
而在继代培养基中只需单独添加细胞分裂素就能

够诱导体细胞胚的形成(Sagare等2000)。过量的乙

烯会干扰拟南芥体细胞胚的形成(Bai等2013), 诱
导体细胞胚的过程中去除2,4-D后, 乙烯的合成和

信号转导会严重下调, 可能是由于胚性愈伤组织

中内源生长素合成的增加抑制乙烯的产生(Bai等
2013)。脱落酸在拟南芥体细胞胚的起始过程中也

是必需的。在胚性愈伤组织的形成过程中, 内源

脱落酸含量上升; 而当外施脱落酸合成抑制剂或

突变脱落酸合成基因ABA DEFICIENT 2 (ABA2)后, 
体细胞胚形成的频率大幅下降。经研究发现, 脱
落酸通过调节生长素的合成与运输来影响体细胞

胚的形成(Su等2013)。许多其他生物与非生物胁

迫也参与诱导体细胞胚的形成。激发或促进体细

胞胚胎发生的非生物胁迫条件包括渗透胁迫、重

金属、温度、紫外线辐射、伤害和化学处理等

(Fehér 2015)。研究显示, 在以洋芋(Solanum tubero-
sum)的叶片和茎节间为外植体进行体细胞胚诱导

的过程中, 在只包含2,4-D和6-BA的培养基里进行

培养, 将会形成松散型愈伤组织而无法诱导任何

器官的再生; 而当在培养基中添加AgNO3后, 这种

情况便得到改善 ,  并能够形成正常的体细胞胚

(Kaur等2018)。如果在分化培养基中添加174 
mmol·L-1蔗糖并将外植体置于50°C条件中热激1 h, 
会使体细胞胚的分化效率大幅升高(Kaur等2018)。
在以欧洲赤松(Pinus sylvestris)成熟胚为外植体诱

导体细胞胚的过程中, 胚性愈伤组织形成后要去

除生长素并添加脱落酸, 还需要额外利用聚乙二

醇对细胞团进行干燥处理, 这样才能够诱导体细

胞胚形成(Salo等2016)。在以茜草(Rubia cordifolia)
的节间段为外植体进行体细胞胚诱导的过程中, 
胚性愈伤组织需要被转移至只含有高浓度2,4-D的

营养性缺乏环境中, 即在除了2,4-D不含有其他任

何营养物质的培养基中培养20周才能诱导体细胞

胚形成(Krishnan和Siril 2017)。在以刺五加的合子
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图1  体细胞胚胎发生中诱导体细胞命运重塑的关键调控因子

Fig.1  Key regulators on somatic cell remodeling in somatic embryogenesis
在间接体细胞胚胎发生中, 以拟南芥合子胚为外植体, 在生长素的诱导下形成胚性愈伤组织; 然后去除生长素, 诱导愈伤组织内源生

长素的合成, 从而形成体细胞胚。在此过程中, 细胞分裂素可以与生长素协同作用, 乙烯抑制体细胞胚的诱导, 而胁迫作用能够激发或促

进体细胞胚胎发生。在直接体细胞胚胎发生中, 过量表达关键胚胎发育相关转录因子AGL15、LEC1、LEC2和BBM等能够诱导体细胞发

育命运发生重塑, 向全能性细胞转变从而形成体细胞胚。这些转录因子之间形成一个相互调节的调控网络共同作用。在此过程中, 表观

调控因子需要解除对转录因子的抑制作用。

胚为外植体诱导体细胞胚产生过程中, 先利用甘

露醇对外植体进行预处理, 使细胞发生质壁分离, 
随后转移至不含有生长素的培养基上培养, 就能

够在下胚轴的表面诱导出大量的体细胞胚(You等
2006)。在这个过程中, 细胞先发生胁迫应激反应, 
随后细胞的分化命运朝着胚胎发育的方向发生改

变。蔗糖作为组织培养的主要能量来源被广泛应

用, 它能够为细胞的体外培养提供适当的渗透条

件。不同种类及浓度的蔗糖对体细胞胚的诱导也

能产生影响。如石刁柏(Asparagus officinalis) (Levi
和Sink 1990)、菊苣(Cichorium intybus) (Vasseur等

1995)、小麦(Triticum aestivum) (Barro等1999)和狼

尾草(Pennisetum alopecuroides) (Oldach等2001)等
的体细胞胚诱导过程中, 蔗糖作为主要的胁迫诱

导因子发挥重要作用。蔗糖在拟南芥的直接或间

接的体细胞胚胎发生过程中也是必需的 ( G a j 
2001)。

如果将胁迫与高浓度的生长素结合使用, 可
以更有效地提高体细胞向胚性细胞转变的效率。

例如, 以拟南芥的茎尖为外植体, 预先在不含任何

植物激素仅添加了山梨醇、甘露醇、蔗糖和氯化

钠或氯化镉的培养基上培养 ,  随后转至只添加
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2,4-D的培养基上培养, 一段时间后在茎尖观察到

体细胞胚的形成(Ikeda-Iwai等2003)。但如果将茎

尖预先干燥20 min, 再转移至含有2,4-D的培养基

上培养 ,  也能够诱导体细胞胚的形成。在吊兰

(Chlorophytum comosum)体细胞胚诱导过程中, 添
加盐(氯化钠)或改变细胞内渗透压(山梨醇), 同时

添加2,4-D, 能够大幅度提高胚性愈伤组织的比例

(Agila等2015)。在人参(Panax ginseng)中, 利用脱

落酸和聚乙二醇同时处理外植体, 能够显著提高

体细胞胚的再生效率(Langhansová等2004)。而在

裸子植物中, 脱落酸和聚乙二醇的联合使用也已被

证明能够促进体细胞胚的再生(Stasolla等2002)。
例如在欧洲赤松中, 通常需要先去除生长素、添

加脱落酸以及随后使用聚乙二醇干燥处理来实现

体细胞胚的再生(Salo等2016)。以上实验结果表

明, 胁迫因素的刺激能够促进体细胞的分化转向

胚性细胞的方向, 推测可能是胁迫因素使外植体

细胞内的激素水平或是胚胎发育调控相关因子的

表达水平发生了改变(Grzybkowska等2018), 但胁

迫处理诱导体细胞胚胎发生的分子机制还需要进

一步深入研究。

4.2  胚胎发育相关转录因子过量表达诱导体细胞

胚胎发生

除了外源施加激素等生长调节剂和胁迫处理

等能够诱导体细胞胚胎发生外, 通过调控胚胎发

育的相关转录因子过量表达也能诱导体细胞胚的

产生。这些转录因子如LEC1、LEC2和FUSCA 3 
(FUS3)等在拟南芥合子胚胎发生和发育过程中发

挥重要作用, 它们突变后子叶均表现出真叶的特

征, 长出表皮毛。在这些决定细胞胚性特征的基

因中, 最先报道的是LEC1和LEC2, 它们异位表达

能够诱导体细胞胚胎发生(Lotan等1998; Stone等
2001)。LEC1是HAP3家族的CCAAT结合转录因

子(Lotan等1998; Kwong等2003), 异位表达LEC1基
因导致早期幼苗无法正常生长, 多数情况下还伴

有胚状体结构的形成(Lotan等1998)。因此, LEC1
能够促进植物体细胞获取胚胎特征。LEC2和
FUS3是VIVIPAROUS 1/ABSCISIC ACID INSEN-
SITIVE 3-LIKE B3 (VP1/ABI3-like B3)家族的转录

因子(Luerßen等1998; Stone等2001), 通过蛋白序列

比对可知, LEC2和FUS3拥有43%的同源性。异位

表达LEC2基因可以促进体细胞胚发生(Stone等
2001)。而FUS3特异地在顶端分生组织表达, 在表

层细胞异位过量表达FUS3基因能在茎尖分生组织

诱导产生胚状体结构(Gazzarrini等2004)。另外, 以
这些lec突变体的合子胚作为外植体, 在施加2,4-D
的培养基上很难诱导体细胞胚的形成(Gaj等2005), 
表明LEC基因在体细胞胚诱导过程中起关键作

用。研究发现, 在体细胞胚胎发生体系中, LEC基
因会在胚性组织中特异表达, 其过量表达能够促

进体细胞发生重编程向体细胞胚方向发育(Lotan
等1998; Luerßen等1998; Stone等2001)。过量表达

LEC基因在不含外源生长素的培养条件下也能诱

导体细胞胚的形成, 可能与激活生长素合成关键

酶基因YUC2和YUC4的转录有关(Stone等2008), 该
过程引起植物组织内源生长素含量的增加, 降低

了细胞对外源生长素的需求, 从而改变体细胞的

分化命运, 是体细胞胚成功诱导的关键所在。

过量表达MADS-box转录因子AGAMOUS- 
LIKE 15 (AGL15)能够提高形成体细胞胚的能力

(Thakare等2008), 而AGL15功能缺失能够降低体

细胞胚再生的效率(Thakare等2008)。研究表明, 
AGL15介导多种调控途径来影响体细胞胚胎发

生。首先, AGL15的表达受LEC2与生长素的调控

(Braybrook等2006), 而AGL15也反过来促进LEC2
和FUS3的转录(Zheng等2009)。并且 ,  AGL15
与LEC2、FUS3协同诱导赤霉素氧化酶基因GIB-
BERELLIN 2-OXIDASE 6 (GA2ox6) (Wang等2004)
和GA2ox2 (Zheng等2009)的表达, 从而降低了组织

内源活性赤霉素的含量。赤霉素负调节体细胞胚

的再生, 因此过表达GA2ox6能够很大程度提高体

细胞胚的再生效率(Wang等2004)。另外, AGL15是
SOMATIC EMRYOGENESIS RECEPTOR KINASE 
(SERK)复合体的组分(Karlova等2006)。AGL15过
量表达后导致SERK1的表达水平提高。SERK1通
常在原形成层和快速分裂的细胞中表达, 能够维

持多能性干细胞的数量。当利用2,4-D诱导体细胞

胚形成时, SERK1的表达被激活, 导致植物体细胞

全能性被激活, 从而向胚胎发育方向转变(Kwaai-
taal和de Vries 2007)。因此, 在外源施加生长素的
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时候, AGL15同时过量表达能够显著提高生长素诱

导的体细胞胚再生的效率(Hecht等2001)。AGL15
还能够激活APETALA2/ETHYLENE RESPONSE 
FACTOR转录因子的表达(Zheng等2013)。AP2/
ERF属于植物特异的转录因子家族, 除了对植物细

胞大小、株高和生殖能力产生多效性影响外, 还
参与体细胞胚的诱导过程(Dietz等2010)。

AP2/ERF家族有多个成员能够调节体细胞胚

胎发生。拟南芥ERF在苜蓿(Medicago sativa)中的

同源基因MtSERF1是一种受乙烯诱导表达的基因, 
在合子胚、快速增殖的胚性组织及体细胞胚中均

有表达(Mantiri等2008), 敲除MtSERF1后能够抑制

体细胞胚的再生。AP2/ERF家族的另一个成员

EMBRYOMAKER (EMK)在拟南芥合子胚中特异表

达 ,  能够维持胚性细胞的特性。异位表达EMK
在拟南芥子叶上能够诱导体细胞胚(Tsuwamoto等
2010)。而AP2/ERF家族中被研究得最多的是BABY 
BOOM (BBM)基因(Boutilier等2002), 属于AINTEG-
UMENTA-LIKE (AIL)基因亚家族。BBM在拟南芥

合子胚发育的整个过程中都表达。在多个物种如

拟南芥、水稻(Oryza sativa)、玉米(Zea mays)和油

菜(Brassica napus)中异位表达BBM的同源基因都

能够诱导体细胞胚的再生, 而不需要施加外源激

素(Boutilier等2002; Lowe等2016; Zhang等2019)。
当施加外源细胞分裂素时, BBM在烟草(Nicotiana 
tabacum)和甜椒(Capsicum annuum)中也能够诱导

体细胞胚的再生(Srinivasan等2007; Heidmann等
2011)。此外, BBM过量表达还能够诱导其他类型

器官的离体发生, 包括诱导愈伤组织以及不定芽

和离体根的形成。BBM诱导体细胞胚的特性已被

应用于改善作物的离体再生与转化系统(Deng等
2009; Florez等2015)。在以玉米幼胚为转化材料的

转化过程中, 同时过量表达玉米中BBM与WUS基
因, 能够大大提高直接体细胞胚的再生频率(Lowe
等2016)。在未受精的卵细胞中异位表达水稻BBM1
基因, 能够诱导水稻的孤雌生殖(Khanday等2019)。
最近研究证明, LEC/AGL15等基因是BBM介导的

体细胞胚胎发生的正调控因子, 而且BBM作为转

录因子通过直接激活LEC1、LEC2和FUS3等的转

录来起作用。因此, 当分别在lec1、lec2、fus3和

agl15等突变体中过量表达BBM时, 体细胞胚的再

生会受到不同程度的抑制(Horstman等2017)。与

BBM属于同一个AIL基因亚家族的还包括AINTEG-
UMENTA (ANT)和其他六个AIL/PLT基因(Horstman
等2014)。在拟南芥中, 这些AIL基因在胚胎发育过

程及幼苗的根尖或茎尖分生组织中表达, 功能冗

余地调控拟南芥的生长(Aida等2004; Mudunkothge
和Krizek 2012)。除BBM外, AIL5是最早证明过量

表达后能够诱导体细胞胚和其他器官离体再生的

AIL基因(Tsuwamoto等2010)。近期的研究表明, 除
了在系统遗传学上存在差异的AIL1和ANT, 其他

AIL基因过量表达都能诱导体细胞胚的再生(Horst-
man等2017), 表明多数AIL蛋白对诱导体细胞胚胎

发生具有功能保守性。

过表达AP2/ERF转录因子家族另一成员WOUND 
INDUCED DEDIFFERENTIATION 1 (WIND1)或
RAP2.4也能够诱导体细胞胚再生(Ikeuchi等2013)。
WIND1及其同源基因WIND2-4在植物组织和器官

损伤后能够刺激愈伤组织的形成与细胞增殖(Iwase
等2011)。异位表达WIND1能够在芽、下胚轴和根

上诱导愈伤组织的形成(Iwase等2011), 进一步培养

还可以在愈伤组织上诱导离体芽、根或体细胞胚

的形成(Ikeuchi等2013)。
转录因子WUSCHEL (WUS)在茎尖和花序分

生组织的中心细胞中特异表达, 且最早在十六细

胞胚时期便开始表达(Mayer等1998)。WUS能够维

持茎尖分生组织及花序分生组织的稳定, 但在维持

根尖分生组织方面没有明显的作用(Laux等1996)。
在生长素诱导的拟南芥合子胚发生体细胞胚的过

程中, WUS在体细胞胚诱导形成之前就在胚性愈

伤组织的特定区域细胞中表达(Su等2009)。在

pga6功能获得型突变体中, WUS的同源异型结构

域蛋白基因PLANT GROWTH ACTIVATOR 6 (PGA6)
过量表达能够促进体细胞向全能性细胞转变, 从而

在茎尖诱导体细胞胚的产生(Zuo等2002)。以pga6
功能获得型突变体的根为外植体也可以诱导大量

体细胞胚的形成(Zuo等2002), 这些体细胞胚的诱

导过程均无需外源的生长素。而敲除WUS导致甘

蓝型油菜的小孢子无法诱导体细胞胚的形成(Elhiti
等2010)。因此, WUS过量表达可以改变体细胞的
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命运, 使茎尖及根尖细胞向全能性细胞转变, 而这

一过程不需要其他胚胎特征基因的协同作用(Zuo
等2002)。WUS能够将体细胞重编程而转变为全能

性细胞的能力为很多再生困难的物种提供了帮

助。例如, 在咖啡(Coffea arabica)中, 拟南芥WUS
基因的异位表达促进了激素诱导的胚性愈伤组织

的形成, 并将体细胞胚的再生效率提高400倍(Ar-
royo-Herrera等2008)。在玉米中过量表达WUS可
以极大提高BBM诱导体细胞胚再生的频率(Lowe
等2016)。

PGA家族的另一个基因PGA37/MYB118编码

一个R2R3-MYB转录因子, 该基因在合子胚中特异

表达, 可能参与合子胚发育的调控(Wang等2009)。
与pga6类似, 在pga37的功能获得型突变体中, 也
能够观察到体细胞胚的形成, 其发生形态与合子

胚类似(Wang等2009); 并且突变体组织细胞油脂

的含量急剧上升, 与过量表达LEC1等胚胎发育相

关转录因子有相似的表型(Mu等2008; Wang等
2009), 说明PGA37/MYB118诱导体细胞胚的形成

可能需要LEC1等基因的协同作用。过量表达

PGA37/MYB118后, LEC1的表达水平也随之上升, 
表明PGA37/MYB118对LEC1具有激活作用, 从而

诱导了体细胞胚的再生(Wang等2009)。
KNOTTED1-LIKE HOMEOBOX (KNOX)转录

因子家族在体细胞胚胎发生过程中也发挥重要作

用。这个家族的基因能够平衡组织器官模式建成

过程中的细胞分裂与分化(Hay和Tsantis 2010)。拟

南芥中, KNOX由KNOXI和KNOXII两个分支家族基

因组成。其中, KNOXI分支由SHOOTMERISTEM-
LESS (STM)、BRAVIPEDICELLUS (BP) 、KN1-
LIKE IN ARABIDOPSIS THALIANA 2 (KNAT2)和
KNAT6四个成员组成, 它们都在胚胎发育过程中起

重要作用(Long等1996); 而KNOXII分支对胚胎发

生和发育的作用尚不清楚(Smertenko等2014)。拟

南芥STM基因在合子胚发育的三十二细胞胚时期

开始表达, 且在体细胞胚诱导形成过程中上调表

达(Long等1996)。大豆中的KNAT2同源基因SOY-
BEAN HOMEOBOX-CONTAINING GENE (SBH)在
体细胞胚早期就表达, 在成熟体细胞胚中表达水平

最高(Ma等1994)。在拟南芥中异位表达甘蓝型油

菜STM同源基因能够促进体细胞胚诱导形成(Elhiti
等2010)。欧洲云杉(Picea abies) KNOXI同源基因

HOMEOBOX OF KNOX CLASS (HBK)被认为是体

细胞胚的标记基因, 该基因能够调控体细胞胚胎

发生(Hjortswang等2002)。
拟南芥GROUNDED/RWP-RK4 (GRD/RKD4)

属于自单细胞藻类开始就高度保守的RWP-RK家

族基因(Schauser等1999), 最初作为共生根瘤发育

的关键调控因子被分离出来。GRD/RKD4在合子

胚发育早期表达, 球形胚以后在胚中不再表达, 只
特异地在胚柄细胞中表达。GRD/RKD4突变后导

致拟南芥合子胚胚柄变小 ,  胚柄细胞特性丧失

(Waki等2011)。然而, 诱导GRD/RKD4异位表达能

够促进体细胞重编程向快速分裂的胚性状态的细

胞转变, 但是只有在后期去除GRD/RKD4的异位表

达后才能诱导体细胞胚胎发生(Waki等2011), 说明

全能性细胞的诱导发生需要降低GRD/RKD4的表

达水平。

4.3  表观遗传修饰调控体细胞胚胎发生

异位表达特定胚胎发育相关转录因子能够诱

导体细胞胚的形成, 这些转录因子在合子胚胎发

生阶段通常高水平表达, 而在胚后的营养生长阶

段表达水平会显著降低, 以使体细胞正常分化而

不干扰植物的正常发育。它们在胚后营养生长阶

段可能受到了某些抑制因子的调控, 导致基因的

表达受到抑制。研究表明, 突变一些染色质表观

修饰因子能够诱导体细胞胚的产生, 这可能是由

于通过解除转录因子的抑制作用而提高了其表达

水平 ,  从而启动了体细胞的重编程并获得全能

性。DNA甲基化、组蛋白甲基化和乙酰化修饰以

及miRNA途径等表观遗传机制都参与了体细胞胚

胎发生的调控(Smertenko和Bozhkov 2014)。
DNA甲基化是调节基因转录活性的主要表观

遗传修饰方式之一。DNA甲基化介导的基因沉默

在体细胞胚胎发生过程中起着关键作用。例如, 
在胡萝卜体细胞胚诱导的起始过程中, LEC1启动

子区域呈现低甲基化水平, 但随着体细胞胚的发

育及成熟并向营养生长阶段转变, 其甲基化水平

逐渐上升(Shibukawa等2009), 这表明在胡萝卜体

细胞胚胎发生的不同阶段, LEC1的转录受到DNA
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甲基化调控。在培养胡萝卜表皮细胞进行体细胞

胚诱导的过程中, 施加DNA甲基化抑制剂能够抑

制体细胞胚的形成(Yamamoto等2005)。而在拟南

芥的间接体细胞胚胎发生过程中, 结果截然相反, 
抑制DNA甲基转移酶的活性能够促进体细胞胚的

形成(Elhiti等2010)。说明在不同物种中, DNA甲

基化参与体细胞胚胎发生的调控机制并不完全

相同。

在动物和植物的发育相关细胞命运决定中, 
POLYCOMB REPRESSIVE COMPLEX (PRC)蛋白

是被广泛研究的表观遗传因子(Laugesen和Helin 
2014)。通过建立抑制性的染色质结构, 其可确保

减少发育阶段所不需要的基因表达和发育程序的

调控(Mozgova等2015)。PRC2是一种组蛋白甲基

转移酶, 以蛋白复合物的形式存在, 负责组蛋白H3
的第27位赖氨酸的三甲基化(H3K27me3) (Schubert
等2006), 而这种修饰是常染色质基因沉默的标

志。植物PRC2蛋白复合物包含4个核心亚基, 突变

PRC2复合物各个亚基能够引起植物生长发育过程

中很多异常的表型。如FERTILIZATION INDE-
PENDENT ENDOSPERM (FIE)基因功能缺失

后 ,  在萌发的幼苗上能够形成愈伤组织(Bouyer等
2011)。CURLY LEAF (CLF)抑制许多胚胎发育相

关转录因子的表达, 如AGL15、FUS3和AIL6/PLT3
等(Liu等2016), 而这些调控因子过表达能够影响

体细胞的分化或者直接诱导体细胞胚的产生。因

此, 在clf swn双突变体中PRC2活性降低启动了胚

性愈伤组织的产生, 甚至还能进一步诱导体细胞

胚的形成(Chanvivattana等2004)。PRC2的功能缺

失本身并不足以诱导体细胞胚胎发生, 但通过外

部激素或胁迫处理, PRC2缺失的体细胞可以发生

重编程成为全能性细胞。研究显示, PRC2突变体

的根毛细胞无法维持分化状态而形成无组织的细

胞团, 在该细胞团上还能形成体细胞胚(Ikeuchi等
2015), 这表明已分化体细胞的命运可以通过下

调PRC2的功能来重置。由于分别过表达WIND3
和LEC2基因也会引起根毛细胞改变其分化命运

(Ikeuchi等2015), 因此PRC2功能缺失也可能通过

解除其靶基因WIND3和LEC2的表达抑制作用导致

细胞命运的改变。PRC复合物另一个成员PRC1与

PRC2一样都能抑制胚胎发育相关转录因子在种子

萌发过程中的表达(Liu等2016; Chen等2010)。
PRC1在动植物中普遍存在, 通过其包含染色质结

构域的多梳亚基(Pc)与H3K27me3结合, 形成稳定

的沉默染色质状态(Chen等2010); 它也通过组蛋白

H2A的泛素化来抑制基因的活性。编码PRC1亚基

的AtBMI1a/b或AtRING1a/b的双突变体种子萌发延

迟, 不能形成真叶, 能形成胚性愈伤组织和胚状体

结构(Bratzel等2010; Chen等2010)。利用生长素合

成抑制剂处理Atring1a/b后抑制了胚性愈伤组织的

形成, 表明在Atring1a/b中, 维持正常水平的生长素

对于体细胞胚的形成是必需的(Chen等2010)。 
Atring1a/b双突变体中胚状体结构的产生可能与干细

胞调控因子WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 5 
(WOX5)、BBM、STM和WUS基因的表达上调有

关。VP1/ABI3-LIKE1 (VAL1)和VAL2是含有B3结
构域的转录因子, 与FUS3和LEC2具有相同的结构

域, 还具有可以关联染色质因子的CW和PHD结构

域(Suzuki等2007)。VAL蛋白对于PRC1介导的种

子成熟相关基因及BBM基因的H2A组蛋白泛素化

是必需的(Yang和Zhang 2013)。与Atring1a/b双突

变体表型类似, val1/2双突变体同样无法形成真叶, 
并且在茎尖与根尖分生组织区域形成胚状体结构

(Yang和Zhang 2013), 而BBM、STM和WUS等基因

在val1/2双突变体中表达也显著上调。研究显示, 
PRC1靶基因的启动子上存在丰富的VAL蛋白的结

合基序, 暗示PRC1可能通过VAL蛋白来招募其靶

基因(Merini等2017)。
依赖于组蛋白乙酰化的染色质重塑能够对调

控胚胎发育的转录因子进行修饰, 从而调节细胞

的增殖及体细胞发生重编程向全能性细胞的转变

(Mozgová等2017)。Tanaka等(2008)首次证明了组

蛋白乙酰化在体细胞胚胎发生过程中的关键调控

作用: 在拟南芥种子的萌发过程中外施组蛋白去

乙酰化酶(histone deacetylases, HDACs)抑制剂曲

古菌素A (trichostatin A, TSA), 导致幼苗生长发育

受阻, 胚胎发育相关转录因子基因LEC1、FUS3与
ABA INSENSITIVE 3 (ABI3)等上调表达, 幼苗无法

正常分化器官而维持胚性状态。拟南芥组蛋白去

乙酰化酶HISTONE DEACETYLASE 6 (HDA6)与
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HDA19的双突变体中能够诱导叶片产生体细胞胚

(Tanaka等2008), 可能是由HDA6与HDA19突变后

胚胎发育相关转录因子基因表达显著上调导致

的。因此, 在幼苗营养生长阶段, HDA6与HDA19
能够抑制胚胎发育相关转录因子基因的表达而促

进体细胞的分化和器官的发育。研究显示, HDA19
能够特异地与VAL2蛋白发生互作(Zhou等2013), 
而HDA6被证明与VAL1蛋白也存在直接互作, 因
此VAL1与VAL2通过招募组蛋白去乙酰化酶结合

到胚胎发育相关转录因子的染色质上, 从而限制

该类基因的表达(Chhun等2016)。拟南芥PICKLE 
(PKL)基因编码组蛋白去乙酰化酶复合物的亚基

CHD3, 当PKL功能缺失后, LEC1的表达量上调从

而引起种子萌发后幼苗维持胚性, 向营养生长阶

段的转变延迟(Ogas等1999)。以拟南芥成熟合子

胚为外植体进行培养, 施加TSA能够诱导体细胞

胚形成, 而无需额外施加生长素(Wójcikowska等
2018)。这极有可能是因为TSA处理的外植体中生

长素合成基因YUC1和YUC10的表达显著上调, 而促

进生长素合成的胚胎发育相关转录因子如LEC1、
LEC2、BBM及胁迫响应因子PGA37/MYB118等也

是显著上调表达的(Wójcikowska等2018)。组蛋白

乙酰化能够促进体细胞获得胚胎特性在其他物种

的体细胞胚再生体系中也得以证实。例如, 利用

TSA处理正在萌发的云杉种子, 能够让其一直维持

胚胎特性, 而不再分化为幼苗(Uddenberg等2011)。
在甘蓝型油菜雄配子体的体外培养中, TSA也能够

促进单倍体体细胞胚的形成(Li等2014)。以上结

果表明组蛋白乙酰化在植物种子萌发过程中维持

胚性的机制是非常保守的。与H3K27me3一样, 组
蛋白的乙酰化水平在激素诱导体细胞胚形成的体

系中也会发生变化(Lee等2016), 这也间接表明组

蛋白乙酰化对体细胞胚胎发生过程中的细胞重编

程发挥了重要调控作用。组蛋白乙酰化可以激活

体细胞的胚性程序并形成全能性细胞(Wójcikowska
等2018)。

microRNAs (miRNAs)是一类进化上保守的非

编码小分子RNA, 通过与其靶基因mRNA碱基配

对来引导沉默复合体降解mRNA, 或通过翻译抑制

来介导基因的沉默。在细胞的分化和增殖过程中, 

它们可以与转录因子协同作用来调控基因的表达

(Willmann等2011)。已有多个实例证明miRNAs在
体细胞胚胎发生过程中发挥重要作用。据报道

miR393能够通过控制生长素受体TRANSPORT IN-
HIBITOR RESPONSE 1 (TIR1)和AUXIN SIGNAL-
ING F-BOX 2 (AFB2)的表达, 来调控拟南芥体细胞

向全能性细胞的转变(Wójcikowska等2017)。通过

对水稻胚性愈伤组织miRNA组学数据的分析, 发
现miR397和miR398通过介导靶基因沉默在维持细

胞分生状态方面具有潜在的作用(Luo等2006)。以

日本落叶松(Larix kaempferi)为模式系统, Zhang等
(2010)鉴定到4个在胚性愈伤组织与非胚性愈伤组

织中差异表达的miRNAs, 包括miR171、miR159、
miR169和miR172, 这些miRNAs能够靶向调控发

育、脱落酸信号转导及响应非生物胁迫等多种功

能的转录因子。miRNAs还能调控在拟南芥胚胎

发育过程中起关键作用的转录因子基因LEC2与
FUS3的表达(Willmann等2011)。通过对甜橙体细

胞胚胎发生各个阶段的外植体材料进行miRNA组

学分析(Wu等2011), 鉴定到只在早期体细胞胚中

表达的miR156、miR168和miR171, 只在球形体细

胞胚中表达的miR159、miR164、miR390和
miR397, 以及只在成熟体细胞胚中表达的miR166、
miR167和miR398。这些研究表明, miRNAs通过调

控基因在体细胞胚诱导过程中的表达来影响体细

胞胚胎发生。与包括合子胚胎发生在内的其他植

物发育过程一样, 在体细胞胚胎发生的调控中, 特
定的miRNAs将靶向控制从体细胞向全能性细胞

过渡的基因(Wójcik等2017)。

5  结语与研究展望

长期以来, 植物细胞全能性一直是科学家们

热切关心的关键科学问题之一。体细胞胚胎发生

作为细胞全能性的完全体现, 是研究细胞全能性

的模式系统。最初的体细胞胚胎发生系统利用的

就是植物生长调节剂诱导体细胞胚的形成, 而生

长素类调节剂是最常用的植物激素。体细胞胚胎

发生是细胞内压力变化的结果, 这与细胞的组织

环境或内源性激素平衡的改变有关。细胞从分化

的束缚中解放出来, 很快又被迫适应新的环境, 从
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而导致代谢和基因表达的重置, 完成细胞命运的

重编程。体细胞的重编程是通过在单个体细胞或

从胚性细胞团中启动胚胎发生程序, 同时获得生

长素的自主合成来实现的。研究表明, 诱导体细

胞胚胎发生的不同转录因子调控及激素调节途径

之间也存在交叉的调控关系。通过胚胎发育相关

转录因子(如LEC1、LEC2、FUS3、BBM等)或分

生组织调控因子(如WUS)能够诱导体细胞胚胎发

生, 同时参与诱导体细胞胚胎发生的还有伤害修

复调节因子(如WIND1), 这些转录因子的高水平表

达可能促进了内源生长素的合成。诱导体细胞胚

胎发生的转录因子突变后, 利用2,4-D诱导体细胞

胚的效率也会下降, 究竟是由于这些转录因子处

于生长素信号转导途径的下游起作用, 还是由于

外植体胚性的改变, 导致内源生长素的合成受到

抑制, 使体细胞胚的诱导受到抑制, 目前还没有定

论。而且, 仅增强内源性的生长素生物合成不足

以从已分化的幼苗体细胞中自发诱导体细胞胚。

这表明, 全能性细胞的诱导和体细胞胚胎发生的

启动可能同时需要主要转录因子的高水平表达和

高水平生长素的共同作用。

植物在正常生长条件下几乎很难实现自发的

体细胞胚胎发生, 究其原因, 极有可能是这些能够

诱导体细胞胚胎发生的发育调控因子或分生组织

调控因子受到了某种抑制。这种抑制机制涉及

DNA和组蛋白甲基化、组蛋白去乙酰化、miRNA
途径等。这些表观遗传因子作用于胚胎发育相关

转录因子的基因内部或其mRNA的启动子区域。

当胚胎发育相关转录因子基因的表达被解除抑制

(如表观遗传因子突变或基因异位过表达)时, 它们

可以通过生长素生物合成作用于生长素信号通

路。生长素信号转导作用于下游靶基因, 参与全

能性细胞的形成和随后的体细胞胚胎发育。有意

思的是, 仅单独干扰任何一个上述表观修饰机制

(如PRC1、PRC2、组蛋白去乙酰化或PKL相关染

色质重构)就足以在合适的组织中诱导体细胞胚胎

发生, 表明这些抑制机制是相互关联的, 也可能相

互依赖。染色质的重塑在植物生长过程及对环境

胁迫因子的应激反应中都是动态变化的, 将发育

和胁迫途径整合能够确保植物具有较强的适应

性。胁迫因子诱导的体细胞胚胎发生是植物细胞

发育可塑性的一个重要的例子, 它通过染色质介

导的分子机制来响应外界的信号。在不同物种、

外植体及培养条件下的体细胞胚诱导过程中, 体
细胞中的胚胎发育相关转录因子如何从染色质介

导的抑制机制中解脱出来进行高水平表达, 目前

仍不十分清楚。

综上所述, 体细胞胚胎发生过程中体细胞发

育命运的重塑是一个由胚胎发育相关转录因子和

表观遗传因子组成的调节网络。胚胎发育相关转

录因子的异位过表达以及表观遗传因子的突变启

动了体细胞的重编程, 导致全能性细胞的形成, 进
而诱导体细胞胚的发生(图1)。植物激素生长素可

能在诱导胚胎发育相关转录因子的表达与表观遗

传调控网络之间起着关键的连接作用, 或调控体

细胞胚胎发生所需的下游基因的表达。只要一个

因素触发了体细胞重编程网络的一个关键环节, 
整个网络就可能被激活。但目前我们对体细胞的

重编程还是知之甚少, 在未来的研究中需要解决

许多问题。例如, 由于没有精确的分子标记, 无法

追踪体细胞分化命运的转变及全能性细胞的产生, 
也无法建立完善的全能性细胞鉴定系统, 因此我

们还不能确认转化为全能性细胞潜能的体细胞的

细胞学和分子生物学特征, 也没有直接的证据证

明全能性细胞在体细胞胚胎发生中来源于单个体

细胞还是多个体细胞组成的细胞团。此外, 我们

也不清楚全能性细胞进行细胞的增殖和分化, 进
而发育成体细胞胚的调控过程。这些都将是未来

的研究中需要解决的重要问题。
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Somatic embryogenesis: remodeling of plant somatic cells
TANG Liping, LI Xingguo, ZHANG Xiansheng, SU Yinghua*

State Key Laboratory of Crop Biology, College of Life Sciences, Shandong Agricultural University, Taian, Shandong 
271018, China

Abstract: By appropriate stimuli, plant cells have a powerful capacity to give rise to whole plants without fer-
tilization. This capacity of plant cells is recognized as their totipotency. Somatic embryogenesis is an excellent 
example of the plant cell totipotency. During this process, the somatic cells are remodeled and converted into 
totipotent cells for somatic embryo formation. So far, we still know little about the molecular basis for the cell 
totipotency. In this review, we describe the stimuli, such as plant hormones, stresses, embryonic transcription 
factors and epigenetic regulation, which are required for the plant somatic cells remodeling. Furthermore, we 
discuss some outstanding questions to be addressed to deeply understand the mechanisms in plant cell totipo-
tency.
Key words: somatic embryogenesis; cell totipotency; transcription factors; epigenetic regulation
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